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植物 有 性 生殖 对 温度 胁迫 反应 的 研究 进展 
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摘要 : 开花 植物 的 有 性 生殖 阶段 对 温度 胁迫 高 度 敏感 ， 高温 热 害 和 低温 冷害 都 会 对 这 一 过 程 造 成 严重 影 
响 。 本 文 全 面 总 结 了 温度 胁迫 对 作物 有 性 生殖 的 影响 ， 明 确 花 粉 发 育 过 程 是 有 性 生殖 过 程 中 对 温度 胁迫 最 
人 敏感 的 时 期 ， 转 录 组 和 蛋白质 组 的 研究 结果 表明 ， 和 蛋白 激酶 、 热 激 转录 因子 、 热 休克 蛋白 等 可 能 参与 花粉 
发 育 期 对 热 胁 迫 的 信号 转 导 。 理 解 植物 在 有 性 生殖 发 育 阶段 如 何 适 应 温度 胁迫 的 机 理 ， 为 遗传 育种 实践 中 
筛选 对 温度 耐 受 的 作物 品种 提供 指导 ， 也 为 基因 工程 选 育 对 温度 耐 受 的 品种 提供 可 能 。 

关键 词 : 冷 胁迫 ; 受精 ; 基因 表达 ; 热 胁 迫 ;， 有 性 生殖 ; 花粉 粒 
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Temperature Stress on Plant Sexual Reproduction 


ZOU Chang-Song'”, YU Di-Qiu 


(1 Xishuangbanna Tropical Botanical Garden, Chinese Academy of Sciences, Kunming 650223, China; 


2 Graduate University of Chinese Academy of Sciences, Beijing 100049, China) 


Abstract: The sexual reproduction in flowering plants is highly sensitive to hot or cold temperature stresses, 
thus temperature is fatal to reproductive success. This review describes studies of temperature stress on plant 
sexual reproductions, which suggests that pollen development may be the most sensitive reproductive stage. 
Transcriptome and proteomic studies shows that the genes including calmodulin, calcium dependent protein 
kinase 2, HSFs, and HSPs, might be involved in heat stress response pathways that function during pollen 
development. Understanding how plants cope with stress during reproductive development provides the oppo- 
tunity to identify genetic traits that can improve temperature tolerance in selected crop breeding and agronom- 
ic plants by genetic engineering. 


Key words: Cold stress; Fertilization; Gene expression; Heat stress; Plant sexual reproduction; Pollen 














温度 胁迫 是 影响 作物 产量 和 地 理 分 布 的 
要 环境 因子 之 一 。 根 据 当 前 全 球 气候 的 变化 情况 业 生 产 的 影响 是 非常 关键 的 。 

















何 适应 温度 胁迫 的 机 理 ， 对 于 应 对 环境 变化 对 农 






































推测 ， 大 部 分 的 农业 生产 区 域 将 遭受 环境 剧烈 波 目前 ， 许 多 研究 结果 较 详细 地 阐述 了 温 ) 

















动 的 考验 (Solomon 等 ,2007)。 高 温 热 害 和 低 迫 对 植物 的 影响 (Iba，2002; Yamaguchi- 








温度 胁 
Shi- 


温 冷 害 对 植物 生长 发 育 的 各 个 阶段 均 造 成 伤害 ， nozaki and Shinozaki，2006; Chinnusamy 等 ， 














对 许多 植物 而 言 ， 偶 尔 一 次 的 高 温 或 者 低温 就 会 2007; Kotak &, 2007; Wahid 4, 2007). 





然而 


对 有 性 生殖 过 程 的 顺利 进行 造成 严重 的 影响 。 由 这 些 研 究 多 以 根 、 茎 、 叶 等 容易 取材 的 组 织 为 材 
于 人 类 主要 的 食物 是 由 开花 植物 通过 有 性 生殖 过 ” ” 料 。 相 比 之 下 ， a ne 
程 产生 的 ， 因 此 认识 植物 在 有 性 生殖 发 育 阶段 如 复杂 ， 各 发 育 阶 段 时 间 比 较 短 ， 通 常 相关 的 组 织 
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芷 合 在 花 组 织 中 ， 难 以 分 离 ， 这 些 使 得 研究 温度 
胁迫 对 植物 有 性 生殖 的 影响 非常 困难 。 虽 然 这 方 
面 的 研究 有 限 ， 但 是 科学 家 们 很 早 就 认识 到 植物 
有 性 生殖 对 温度 的 高 敏感 性 ， 以 及 生殖 器 官 的 温 
度 耐 受 性 直接 影响 作物 的 产量 (Charles and 
Harris, 1972; Herrero and Johnson, 1980), 并 
开展 了 相关 方面 的 研究 (Lee and Lee, 2003; 
Barnaba 等 ，2008; Hedhly 等 ，2008; Thakur 
等 , 2010)。 本 文 全 面 总 结 了 温度 胁迫 对 作物 有 
性 生殖 的 影响 ,明确 了 花粉 发 育 是 有 性 生殖 过 程 
中 对 温度 胁迫 最 敏感 的 时 期 ， 转 录 组 和 蛋白质 组 
的 研究 结果 表明 ， 和 蛋白 激酶 、 热 激 转录 因子 、 热 
休克 和 蛋白 等 可 能 参与 花粉 发 育 期 对 热 胁 迫 的 信和 号 
转 导 ， 将 有 助 于 通过 功能 基因 组 学 的 方法 ， 研 究 
花粉 对 温度 胁迫 反应 的 信号 转 导 途径 。 








































































































1 植物 对 温度 胁迫 的 响应 

植物 在 长 期 的 进化 过 程 中 ， 形 成 了 适应 环境 
改变 的 机 制 。 植 物 通 过 根 荃 叶 花粉 等 组 织 中 基因 
转录 水 平 的 变化 ， 以 及 细胞 发 育 过 程 的 改变 来 适 
应 温度 胁迫 (Fowler and Thomashow, 2002; 
Kreps “, 2002; Busch “, 2005; Larkindale 
and Vierling, 2008; Frank 等 , 2009). i MEHA 
可 以 在 种 子 中 休眠 很 长 时 间 ， 在 特殊 环境 下 ， 植 
物 通过 休 眼 过 程 抵抗 恶劣 的 环境 而 保持 活力 ， 而 
活跃 生长 的 植物 却 没有 这 样 的 极端 措施 来 应 对 环 
境 改变 。 植 物 根 、 葵 、 叶 对 温度 变化 的 适应 过 程 
已 经 研究 得 非常 深入 ， 这 些 研究 结果 对 于 深入 研 
究 环境 温度 胁迫 对 植物 有 性 生殖 过 程 的 影响 提供 
了 有 益 的 指导 。 
温度 胁迫 对 植物 的 影响 非常 复杂 ， 对 植物 的 
伤害 程度 取决 于 温度 改变 的 程度 、 持 久 性 、 速 率 
等 (Wahid 等 ，2007; Thakur 等 ，2010) 。 高 温 
热 害 和 低温 冷害 对 细胞 生理 活动 的 影响 是 多 方面 
的 。 如 温度 能 够 显著 地 影响 细胞 膜 质 的 流动 性 ， 
核酸 和 和 蛋白质 的 构象 ， 代 谢 物 和 渗透 调节 物质 的 浓 
Æ (Wang 等 ，2003a，b; Howarth, 2005; Chin- 
nusamy 等 ,2007); 温度 胁迫 能 够 诱导 活性 氧 分 子 
(ROS，eactive oxygen species) 的 产生 ， 进 而 导致 对 
细胞 的 氧化 损伤 甚至 死亡 (Apel and Hirt, 2004), 

光合 作用 是 植物 赖 以 生存 的 基础 ， 温 度 胁 迫 
对 光合 作用 最 明显 的 影响 是 抑制 光合 作用 速率 。 

























































































高 温 损 害 天 然 光 系 统 I 的 释 氧 中 心 (OEC, oxy- 
gen evolving complex) (Strasser，1997) ， 降 低 核 酮 
糖 二 磷酸 缩 化 酶 (Rubisco) 的 活性 (Law and 
Crafts-Brandner, 1999), = $2 3E p Ri n ft R 
(Gounaris $£, 1984) 5 GROG FY GB BRS E UR. 
子 传递 ， 降 低 核 酮 糖 二 磷酸 羧 化 酶 的 活性 ， 诱 导 
气孔 闭合 ， 减 少 COFA (Allen and Ort，2001) 。 
此 外 ， 对 植物 有 性 生殖 而 言 ， 光 合作 用 速率 的 下 
降 将 最 终 导致 植物 用 于 生殖 过 程 的 物质 和 能 量 减 
“> (Blum 5$, 1994; Snider 等 ,2009)。 

认识 植物 是 如 何 适 应 环境 胁迫 是 一 个 非常 有 
挑战 性 的 研究 (Suzuki and Mittler，2006) 。 在 
冷 胁迫 和 热 胁迫 的 诱导 下 ， 植 物产 生 的 活性 氧 分 
子 能 够 改变 基因 的 转录 水 平 ， 植 物 激 素 的 代谢 和 
相关 信号 转 导 途径 也 会 随 之 改变 (Kotak 等 ， 
2007); 高 温 能 够 激活 脱落 酸 (ABA，bscisic 
acid), KMR (SA. salicylic acid) 和 乙烯 信号 
转 导 途径 ， 这 些 途径 均 参 与 植物 对 高 温 胁 迫 的 反 
应 ; ABA 在 植物 冷 耐 受 性 建立 过 程 中 起 到 非常 
要 的 分 子 生 物 学 功能 (Thomashow, 1999), 
此 外 ， 植 物 激素 乙烯 (ethylene), HER (GA, 
gbberellins) 和 生长 素 (auxin) 也 都 参与 植物 
冷 信 号 途径 的 转 导 和 调控 (Lee 等 , 2005). 

高 温 热 害 和 低温 冷害 最 终 导 致 基因 转录 的 改 
变 有 很 大 不 同 。 植 物 对 热 胁 迫 的 反应 包括 热 激 转 
录 调 控 因 子 (HSF, heat stresstranscription fac- 
tors) 基因 的 诱导 表达 ， 以 及 由 此 引发 的 其 它 热 
胁迫 相关 基因 表达 水 平 的 提高 (Baniwal 等 ， 
2004)， 其 中 一 类 重要 的 上 调 基因 编码 热 休 克 蛋 
FH (HSP, heat shock proteins)， 这 类 有 蛋白 作为 
分 子 伴侣 ， 具 有 维持 蛋白 质 热 稳定 性 的 作用 
(Wang 等 ,2004); 植物 对 冷 胁 迫 的 主要 反应 是 
上 调 冷 信号 途径 的 特异 转录 调控 因子 ,特别 是 
CBF/DREB1， 这 些 转录 调控 因子 不 仅 可 以 显著 
提高 LEA (late-embryogenesis abundant) / 
COR ( cold-regulated) 基 的 表达 ( Tho- 
mashow, 1999), ， 而 且 其 靶 基 因 所 编码 的 蛋白 质 
能 够 有 效 地 稳定 细胞 膜 结构 ， 稳 定 渗 透 压 ， 增 强 
抗 氧 化 能 力 。 






















































































2 植物 有 性 生殖 器 官 对 温度 胁迫 的 反应 
植物 在 有 性 生殖 阶段 ， 温 度 胁迫 可 以 导致 生 
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殖 带 官 结构 和 功能 的 异常 ， 以 及 受精 失败 等 严 
后 果 。 有 性 生殖 过 程 中 哪 一 阶段 对 温度 胁迫 最 敏 
感 ， 目 前 有 两 种 观点 。Satake 等 研究 者 认为 ， 花 
粉 的 发 育 过 程 ， 特 别 是 四 分 体 小 孢子 产生 以 前 ， 
是 最 敏感 的 时 期 (Satake and Hayase. 1970; 
Satake, 1976; Takeoka “, 1991); 而 其 它 一 些 研 
究 者 认为 ， 从 花粉 母 细胞 减 数 分 裂 到 受精 和 种 子 
发 育 过 程 对 温度 胁迫 都 非常 敏感 (Brooking, 
1976; Lardon and Tiiboi-Blondel，1994)。 虽 然 两 
种 观点 有 所 不 同 ， 但 他 们 都 指出 ， 植 物 雄 性 生殖 
器 官 发 育 对 温度 胁迫 最 为 敏感 。 相 对 而 言 ， 雌 性 
生殖 需 官 对 温度 胁迫 并 不 十 分 敏感 。 水 稻 经 过 温 
度 胁 迫 伤害 后 ， 上 肉 营 可 以 和 未 经 胁迫 的 花粉 完成 
正常 的 受精 ， 而 花粉 却 不 能 和 未 经 胁迫 的 肉 营 完 
成 正常 的 受精 (Satake and Hayase. 1970), 
2.1 温度 胁迫 使 植物 开花 提前 或 延迟 
温度 导致 植物 提前 或 延迟 开花 的 程度 随 不 同 
物种 和 环境 条 件 而 存在 差异 (Blazquez 等 ， 
2003; Balasubramanian 等 ，2006) mi Hi HEX 
开花 的 影响 主要 是 通过 影响 植物 光 周 期 (Put- 
terill 4, 2004; Craufurd and Wheeler, 2009), 
虽然 适度 的 高 温 通常 加 速 植 物 开 花 ， 但 这 使 植物 
在 没有 积累 足够 能 量 和 物质 前 就 进入 生殖 生长 阶 
段 ， 势 必 会 影响 最 终 的 种 子 产量 (Balasubrama- 
nian 等 ，2006; Tonsor 等 ，2008)， 关 于 热 刺 激 
植物 开花 提前 的 机 理 目 前 尚 不 十 分 清楚 。 很 多 植 
物 需 要 经 过 春 化 作用 才能 使 其 开花 ， 如 越冬 作物 
X. BY WIESE (Huyghe, 1991; Berger 等 ， 
2005; Liu, 2007; Kosova £, 2008; Sasani 等 ， 
2009)。 冷 胁迫 通过 影响 FLC 基因 的 表达 而 调控 
植物 开花 (Blazquez 等 ，2003; Seo 等 ，2009)， 
WER (GA) 信号 途径 也 参与 了 春 化 过 程 
(Badr 等 , 1970)。 春 化 以 后 ， 植 物 进 入 快速 生 
长 阶段 ， 低 温 胁迫 就 会 延迟 植物 的 开花 和 种 子 的 
发 育 (Lynch, 1990; Shuff and Thomas, 1993; 
Liu. 2007) 。 在 光 周 期 诱导 阶段 ， 低 温 可 以 延 
人 迟 绿豆 (Vigna radiata L. Wilczek) 开花 的 起 始 
(Aggarwal and Poehlman. 1977), 
2.2 ”温度 胁迫 使 肉 雄 器 官 发 育 不 同步 

开花 植物 的 授粉 和 受精 过 程 非常 精巧 ， 从 花 
粉 粒 的 成 熟 、 花 药 开裂 、 授 粉 、 到 花粉 萌发 后 完 
成 受精 ， 这 需要 雌雄 需 官 组 织 的 分 化 和 生长 速度 






































































































































相互 协调 才能 够 顺利 完成 。 由 于 温度 胁迫 对 雌雄 
生殖 带 官 发 育 和 结构 的 影响 不 同 ， 常 导致 二 者 发 
育 不 同步 ， 最 终 影响 到 授粉 和 受精 (Herrero. 
2003; Hedhly 等 ,2008)。 低 温 能 够 增加 认 嘴 豆 
(Cicer arietinum ) 雌蕊 和 雄蕊 之 间 的 空间 距离 ， 
抑制 花药 的 开裂 ， 导 致 能 够 转移 到 雌蕊 上 的 花粉 
粒 减 少 (Srinivasan 4, 1999); 在 高 温和 缺 水 条 
FF. EX (Zea mays) BAA i£ Zu. 
雄蕊 释放 花粉 的 过 程 变 短 而 导致 不 育 (Barnabás 
等 ,2008) 。 热 胁迫 能 够 缩短 柱头 接受 花粉 和 文 
持 花 粉 萌发 的 时 间 而 降低 受精 成 功 的 机 会 。 在 
30C 时 ， 桃 〈Prunus persica L.) 雌蕊 柱头 能 够 
支持 花粉 萌发 只 有 3 天 ， 而 在 正常 的 20C 条 件 
下 则 有 8 天 CHedhly 55, 2005), 
2.3 温度 胁迫 能 够 导致 亲本 组 织 的 结构 和 功能 

缺陷 

温度 能 够 直接 影响 雌雄 配子 的 发 育 。 低 温 能 
够 使 记 嘴 豆花 败 育 的 比例 大 幅 提 高 CCroser 等 ， 
2003)， 在 15C 以 下 的 低温 能 够 使 鹰 嘴 豆 的 花 脱 
Wo. RKR (Srinivasan 等 , 1999; Clarke 
and Siddique, 2004; Berger 等 ，2006; Nayyar 
SF. 20050; 低温 能 够 抑制 白 车 轴 草 C Trifolium 
repens ) 和 谁 嘴 豆 的 花粉 萌发 及 花粉 管 伸 长 
(Jakobsen and Martens，1994; Srinivasan 等 ， 
1999);， 冷 胁迫 破坏 水 稻 减 数 分 裂 ， 抑 制 小 孢子 
发 育成 为 成 熟 的 三 核 花粉 粒 (Sataka and Ha- 
yase，1970)。 关 于 温度 胁迫 影响 雌性 生殖 需 官 
的 报道 比较 少 。 研 究 表明 ， 冷 胁迫 下 ， 温 度 敏 感 
YES de LH RR AE), 258 I RR HR k 
AE, W$ DO AE HR Ki OC Srinivasan $$, 1999), 
Casper (1990) 证 实 ， 低 温 胁迫 能 造成 Cryptan- 
tha flava 的 胚珠 不 可 修复 的 伤害 ， 即 使 多 个 正常 
花粉 管 顶 端 出 现在 珠 孔 处 ， 也 不 能 完成 受精 ; 
Rymen 等 (2007) 研究 证 明 ， 低 温 可 以 抑制 大 
孢子 母 细 胞 的 减 数 分 裂 过 程 。 然 而 也 有 研究 表 
明 ， 水 稻 ( Oryza sativa ) 和 玉米 的 胚珠 对 适度 
的 冷 胁迫 有 相当 的 耐 受 能 力 CHayase SF, 1969; 
Dupuis and Dumas, 1990), 

热 胁 迫 能 够 抑制 多 种 作物 花粉 粒 的 成 熟 、 活 
力 、 萌 发 能 力 和 花粉 管 的 伸 长 (Dupuis and Du- 
mas, 1990; Peet 等 ，1998; Prasad &&, 1999; 
Aloni 等 ,2001; Young 等 ，2004) 。 热 胁迫 可 以 
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导致 小 麦 (C Triticum aestivum , variety * Ga- 
bo’) 胚珠 发 育 异 常 (Saini 5, 1983); 热 胁迫 
可 以 减少 拟 南 芥 胚 珠 的 总 数量 和 胚珠 败 育 的 比例 
(Whittle 等 , 2009)， 热 胁迫 能 迫使 花 带 官 的 数 
量 减 少 、 变 小 和 变形 (Takeoka 等 , 1991; Mor- 
rison and Stewart, 2002), 
2.4 ”温度 胁迫 对 雄性 生殖 器 官 的 影响 

植物 在 长 期 的 进化 过 程 中 形成 了 雌 配 子 大 大 
少 于 雄 配 子 ， 而 雄 配子 的 生活 力 和 耐 受 力 又 远 远 
小 于 上 肉 配 子 的 平衡 机 制 ， 因 此 在 不 良 环境 下 ,， 植 
物 首先 做 出 的 反应 往往 是 雄性 不 育 。 一 般 来 说 ， 
在 光照 和 温度 等 生态 因子 方面 ， 各 种 植物 的 雄 配 
子 都 形成 了 较 宽 的 耐 受 极限 ， 而 其 中 往往 有 一 些 
对 温度 特别 敏感 的 类 型 ， 当 环境 温度 低 于 或 高 于 
植物 最 适 生长 温度 时 就 会 影响 雄性 生殖 器 官 功 
能 。 有 关 这 方面 报道 较 多 (Barnabás 4$. 2008; 
Thakur 4, 2010), Dupuis 和 Dumas (1990) 
以 玉米 为 材料 研究 了 温度 胁迫 对 生殖 组 织 的 影 
响 ， 经 过 4 h 40 信 高温 处 理 ， 肉 性 受 体 材料 能 够 
和 未 经 处 理 的 花粉 粒 成 功 受 精 ， 而 热处理 的 花粉 
















































































明 ， 花 粉 粒 成 熟 过 程 中 对 温度 胁迫 非常 敏感 。 
目前 研究 表明 ， 温 度 胁迫 主要 通过 调控 花药 
组 织 的 营养 物质 代谢 过 程 影响 花粉 粒 发 育 。 低 温 
能 够 诱导 花粉 不 育 ， 可 能 是 由 于 低温 破坏 绒 息 层 
中 的 糖 代 谢 过 程 ， 并 最 终 导致 花粉 粒 中 没有 能 量 
物质 淀粉 的 积累 所 致 ， 因 为 花粉 粒 中 存储 的 碳水 
化 合 物 是 为 以 后 花粉 管 的 生长 提供 能 量 (Herre- 
ro and Arbeloa, 1989; Oliver 4, 2005), KA 
研究 表明 ， 低 温 诱 导 导 致 花药 组 织 中 糖 转运 破坏 
和 相应 的 花粉 不 育 的 过 程 ， 其 部 分 原因 是 通过 
ABA 信和 号 途径 而 下 调 细 胞 壁 上 的 蔗糖 酶 和 单 糖 
转运 蛋白 基因 的 表达 (Oliver 等 ，2007)。 在 小 
麦 减 数 分 裂 期 ， 高 温 可 以 诱导 绒 息 层 的 降解 ， 而 
绒 逢 层 营 养 物 质 的 降解 导致 花粉 粒 不 育 Saini 
等 ，1984; Sakata 等 ,2000) 。 高 温 还 可 以 导致 水 
稻 和 番茄 ( Solanum lycopersicum ) 的 花药 不 
能 正常 开裂 而 影响 授粉 过 程 (Matsui and Oma- 
sa, 2002; Sato 等 ，2002) 。 另 外 ， 热 胁迫 导致 碳 
水 化 合 物 在 花粉 粒 中 的 储存 减少 (Jain 等 ， 
2007; Herrero and Arbeloa, 1989)， 如 适度 的 高 

























































































粒 不 能 有 效 地 和 未 经 处 理 的 雌性 受 体 材料 成 功 受 
精 。Peet 等 (1998) 等 证 实 盔 茄 花 粉 粒 对 热 非 
常 敏感 ， 如 用 32/26'Cac (12/12 h 昼 / 夜 ) 处 
理 植株 ， 以 28/22'C 为 对 照 ， 结 果 显 示 ， 以 热 处 
理 的 母 本 与 对 照 的 花粉 粒 为 父 本 杂交 ， 果 实 和 种 
子 的 数量 减少 ， 而 以 热处理 的 父 本 与 对 照 的 花粉 
粒 为 母 本 杂交 ， 没 有 果实 产生 ; 通过 进一步 的 实 
验证 明 ， 只 要 在 花粉 释放 以 前 和 释放 过 程 中 进行 
热处理 ， 然 后 与 正常 生长 条 件 下 的 母 本 受 体 杂 
交 ， 果 实 和 种 子 的 数量 总 是 非常 显著 的 低 于 热 处 
理 的 母 本 受 体 与 正常 生长 条 件 下 的 父 本 杂交 产生 
的 果实 和 种 子 数量 。Young (2004) 以 甘蓝 
型 油菜 (Brassica napus ) 为 材料 ,分 析 花 粉 供 
体 和 上 峻 性 受 体 相互 杂交 产生 果实 的 情况 ,结果 表 
明 ， 热 处 理 的 雌性 受 体 与 正常 条 件 下 的 花粉 杂 
交 ， 种 子 产 量 比 对 照 减 少 37%; 而 正常 条 件 下 
的 肉 性 受 体 与 热处理 的 花粉 杂交 ， 种 子 产 量 比 对 






































温 胁迫 能 使 棉花 ( Gossypium hirsutum ) 花药 
中 的 碳水 化 合 物 的 积累 和 ATP 的 产生 显著 减 
少 ， 这 也 与 热 诱导 的 光合 作用 速率 的 降低 有 关 
(Snider , 2009). 
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3 转录 组 和 蛋白 质 组 学 研究 

基于 基因 组 的 高 通 量 方法 ， 已 经 应 用 于 花粉 
发 育 研究 的 各 个 方面 ， 其 中 包括 花粉 粒 对 温度 胁 
人 迫 反 应 的 研究 (Lee and Lee, 2003; Honys and 
Twell, 2004; Pina &&, 2005; Frank &&, 2009; 
Jagadish 等 ,2010)。 在 拟 南 芥 花 粉 发 育 过 程 中 ， 
基因 组 中 有 超过 一 半 的 基因 参与 该 发 育 过 程 (A 
14 000 个 基因 )， 而 且 有 600 多 个 转录 调控 因子 
参与 了 花粉 发 育 调控 过 程 (Honys and Twell, 
2004) 。 在 花粉 粒 发 育 的 每 一 个 阶段 ， 许 多 转录 
体 的 表达 水 平 都 表现 出 强烈 的 改变 。 例 如 ， 通 过 
比较 分 析 成 熟 的 花粉 粒 与 花粉 管 正在 伸 长 的 花粉 



































照 减 少 88%; 如 果 二 者 都 进行 热处理 ， 种 子 六 
量 比 对 照 减 少 97%。 本 研究 组 以 拟 南 芥 为 研究 
材料 发 现 ， 经 过 72 h 4 处 理 的 花粉 粒 不 能 在 正 
常 条 件 下 的 上 肉 营 柱头 上 萌发 ， 而 经 过 同样 处 理 的 
肉 花 可 以 和 正常 的 花粉 粒 完成 受精 。 这 些 结果 说 
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粒 的 转录 组 ， 科 学 家 发 现 有 1600 个 基因 在 表达 
水 上 的 差异 十 分 显著 (Qin 等 ，2009)。 一些 基 
因 在 花粉 萌发 和 花粉 管 生长 过 程 中 显著 上 调 ， 包 
括 钙 调和 蛋白 和 钙 调 蛋白 类 似 蛋 白 (Wang 等 ， 
2008; Qin 等 ,2009) 。 更 深入 地 研究 表明 钙 离 子 
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参与 花粉 管 的 顶端 生长 和 环境 胁迫 的 应 答 
(Snedden and Fromm, 2001; Malho 等 ，2006 ) 。 
另外 ,参与 胁迫 反应 基因 ， 如 ABA 受 体 基 因 
(Park 等 ,2009) 和 乙烯 信号 途径 的 基因 CTR1、 
ETR1, EIN2 等 (Lin 等 ,2009) 的 表达 水 平 显 
车 提高 (Honys and Twell. 2004; Wang 等 ， 
2008; Qin 等 ，2009 ). 

Frank 等 (2009) 应 用 已 知 转录 体 的 基因 世 
片 和 cDNA-AFLP 分 析 了 高 温 胁迫 对 成 熟 番茄 
花粉 粒 转录 组 的 影响 ， 结 果 发 现 很 多 cDNA- 
AFLP. 确定 的 响应 热 胁 迫 的 基因 都 是 未 知 基因 ， 
其 中 一 个 基因 被 热 强 烈 诱 导 ， 其 编码 的 蛋白 质 是 
钙 依 赖 的 蛋白 激酶 2 (CDPK2, calcium depend- 
ent protein kinase 2) 。 另 有 研究 表明 CDPKs 不 
仅 参 与 了 植物 对 非 生物 逆境 胁迫 反应 的 应 答 过 程 
(Ma and Wu, 2007; Zhu 等 ，2007) ， 而 且 DPKs 
也 介 导 和 钙 离 子 信号 转 导 和 刺激 花粉 管 的 生长 并 且 参 
与 了 花粉 管 与 胚珠 的 相互 识别 (Myers $$. 2009). 
至 于 CDPKs 是 如 何 参与 花粉 粒 对 热 胁迫 的 响应 过 
程 目前 还 不 太 清 楚 (Frank 4, 2009), 

许多 热 诱导 的 基因 都 是 参与 温度 胁迫 信号 途 
径 的 基因 或 者 其 同 源 物 。 如 与 热 胁迫 相关 的 活性 
氧 清 除 基 因 SIAPX3 (a reactive oxygen species 
scavenger gene). Gk S hi EK] ER24、 HSFA2, 
HSFA3 和 HSPs， 在 热 胁迫 花粉 粒 中 ， 这 些 基 因 
的 表达 水 平 都 显著 提高 (Frank 4, 2009). 在 热 
耐 受 番茄 品种 的 花粉 粒 中 ， 热 激 转 录 因 子 
HSF2A 热 休 克 蛋 白 LeHSP17. 4-CII (编码 一 种 
HSP 和 蛋白) 基因 的 表达 水 平 显 著 地 高 于 热 敏感 
的 品种 。 许 多 研究 也 证 明 热 休 克 和 蛋白 在 花粉 粒 中 
表达 ， 如 在 玉米 花粉 发 育 早期 ， 检 测 到 HSP90、 
HSP70 fll HSP60 的 表达 ， 它 们 相应 的 蛋白 质 在 
花粉 粒 中 也 维持 较 低 的 水 平 CBarnabás 等 ， 
2008) 。 在 成 熟 花粉 粒 中 热 休 克 和 蛋白 的 积累 有 利 







































































稻 花 粉 粒 的 热 耐 受 性 (Jagadish 等 ，2010 ) 。 

拟 南 芥 花 粉 粒 受到 冷 胁 迫 后 ， 其 花粉 粒 活 
性 、 萌 发 能 力 显著 地 降低 ， 进 而 导致 种 子 产量 的 
显著 减少 。 通 过 SAGE (serial analysis of gene ex- 
pression) 标签 技术 和 基因 芯片 技术 研究 表明 : 4E 
粉 粒 冷 敏感 性 的 主要 原因 是 由 于 冷 响应 相关 基因 
在 花粉 中 没有 积累 所 致 (Lee and Lee, 2003), AS 
人 研究 组 通过 高 通 量 的 基因 芯片 研究 成 熟 花粉 粒 受 
冷 胁 迫 后 的 转录 组 变化 发 现 ， 有 112 个 成 熟 花粉 
粒 特 异 基 因 显 著 下 调 ， 有 47 个 基因 显著 上 调 ， 还 
有 多 种 钙 结 合 和 蛋白 、 和 蛋白 激酶 、 转 录 调 控 因 子 都 
参与 成 熟 花粉 粒 对 冷 胁迫 的 响应 ， 特 别 是 花粉 粒 
和 寺 异 表达 的 转录 调控 因子 MIKC* (subgroup of the 
MADS-box transcription factors) 基因 的 转录 水 平 
被 强烈 抑制 ARER). MIKC* 基因 已 经 被 
证 实 是 花粉 萌发 和 花粉 管 生 长 所 必须 的 基因 (Ve- 
relst 等 ，2007; Adamczyk and Fernandez. 2009), 

另外 ，Grobei 等 (2009) 对 花粉 粒 蛋 白质 
组 的 研究 表明 : 花粉 粒 中 一 些 关 键 蛋 白 也 出 现在 
种 子 和 蛋白 中 。 人 例如， 花粉 和 种 子 中 都 含有 高 水 平 
LEA 蛋白 的 伴侣 和 蛋白， 这 些 和 蛋白 都 参与 抗 道 境 
胁迫 过 程 。 
虽然 转录 组 和 蛋白质 组 学 不 能 非常 明确 地 证 
实 这 些 相 关 基 因 参 与 了 花粉 对 温度 胁迫 的 响应 ， 
但 是 ， 这 些 研 究 结 果 为 通过 突变 体 分 析 、 反 向 遗 
传 学 和 其 它 分 子 或 细胞 生物 学 的 方法 研究 花粉 抵 
抗 温 度 胁 迫 机 理 提 供 了 参考 。 









































4 相关 基因 的 功能 研究 

目前 ， 关 于 植物 有 性 生殖 受 温度 胁迫 相关 基 
因 的 功能 研究 比较 少 ， 可 能 是 由 于 这 类 突变 体 不 
容易 被 艇 选 到 。 通 常 ， 为 了 比较 不 同 基 因 型 的 配 
子 在 温度 胁迫 后 的 活力 ， 可 以 通过 一 些 体外 的 生 
理 生 化 指标 来 进行 比较 分 析 ， 但 是 这 些 方法 容易 






































于 应 对 高 温 胁 迫 ， 但 是 这 些 基因 的 表达 水 平 总 是 
很 低 或 者 没有 (Hopf 等 ，1992; Young 等 ， 
2004; Barnabas 等 ，2008) ， 这 可 能 是 花粉 粒 对 
热 敏 感 的 一 个 原因 。 比 较 不 同 热 耐 受 性 水 稻 品 种 
的 花粉 粒 蛋白 质 组 发 现 ， 耐 热 型 品种 中 小 热 休 克 
EA GHSP) 的 水 平 显著 地 高 于 热 敏 感 品 

中 等 耐 热 型 品种 sHSP 的 蛋白 水 平 也 处 于 中 等 水 
平 ， 因 此 ， 推 测 较 高 水 平 的 sSHSP 有 利于 提高 水 


























受到 实验 操作 以 及 植物 材料 种 植 等 因素 的 干扰 。 
比较 成 熟 的 方法 是 首先 获得 野生 型 和 突变 体 的 杂 
合体 ， 温 度 胁 迫 后 让 杂 合 体 植株 自 交 ， 或 者 与 未 
经 处 理 植株 进行 杂交 ， 分 析 产 生子 代 的 基因 型 ， 
可 以 准确 地 比较 野生 型 和 突变 体 的 配子 活力 。 
Yang 等 (2009) 通过 这 种 方法 筛选 到 一 个 雄 配 
子 发 育 对 热 胁迫 高 度 敏感 的 TDNA 插入 突变 
体 ， 经 过 鉴定 对 应 基因 编码 的 蛋白 质 是 HSP40 
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的 同 源 物 ， 通 过 体外 表达 分 析 证 实 它 具有 还 原 酶 
活性 ， 是 花粉 粒 耐 热 的 一 个 关键 基因 ; 本 实验 室 
通过 这 种 方法 筛选 到 一 个 花粉 粒 对 冷 敏 感性 降低 
的 T-DNA 插入 突变 体 ， 该 突变 体 对 应 的 基因 是 
花粉 粒 响应 冷 胁迫 的 一 个 负 转 录 调 控 因 子 (Zou 
等 ，2010) 。 

从 本 质 上 来 讲 ， 作 物 的 光 温 敏 雄性 不 育 现象 
也 属于 温度 胁迫 对 植物 有 性 生殖 影响 的 范畴 。 由 
于 作物 光 温 敏 雄性 不 育 在 育种 和 生产 上 的 重要 价 
值 ， 这 方面 的 分 子 生物 学 研究 比较 深入 。 在 温 敏 

















区 ， 现 已 在 我 国 高 纬度 地 区 广泛 种 植 ， 这 就 需要 
对 温度 胁迫 有 和 较 强 耐 受 性 的 品种 (Dong 等 ， 
2004; Funatsuki and Ohnishi，2009) 。 全 球 有 7 
百 万 公顷 的 稻田 因 生 育 期 的 冷害 而 导致 减产 
(Oliver 等 , 2005)， 而 且 在 半 干 旱地 区 ， 由 于 昼 
夜 温差 大 ， 作 物 常 党 遭受 白天 高 温和 夜晚 低温 的 
胁迫 (Smith and Nowak. 1990)。 作 物 需 要 不 断 
地 调整 自身 的 新 陈 代 谢 来 适应 环境 ， 必 定 会 因为 
物质 和 能 量 的 大 量 消耗 而 导致 减产 。 

应 对 温度 胁迫 造成 的 作物 减产 ， 当 务 之 急 是 
































雄性 不 育 基因 的 定位 方面 ， 目 前 已 对 水 稻 8 个 温 
敏 雄 性 不 育 基 因 进 行 了 分 子 定位 。Wang 等 
(1995) 采用 RFLP 技术 ， 将 水 稻 品种 5460S 的 温 
敏 雄性 不 育 基 因 TMS. 定位 在 第 8 染色 体 上 ; 
Subudhi 等 (1997) 将 水 稻 IR32364 的 温 敏 雄 性 不 
育 基因 TMS3 定位 在 第 6 染色 体 上 ，Dong 等 
(2000) 用 多 种 分 子 标记 将 水 稻 品 种 TGMS-VNI 
的 温 敏 雄性 不 育 基因 TMS 定位 于 第 2 Vet bs 
Wang 等 (2003) 将 水 稻 安 农 S1 的 温 敏 雄性 不 育 
基因 TMS5 定位 于 第 2 染色 体 短 臂 的 R394 和 
RM17 之 间 ; 另外 Koh 等 (1999) Jj RFLP 标记 
将 水 稳 一 个 温 敏 雄性 不 育 基因 MS-H 定位 于 第 9 
染色 体 上 ， 以 上 的 温 敏 雄性 不 育 均 为 隐 性 基因 控 
制 的 。 在 水 稻 上 也 发 现 了 一 些 由 显 性 基因 控制 的 
温 敏 雄性 不 育 系 ， 如 8987S 温 敏 核 不 育 系 等 。 关 
于 这 些 基因 的 功能 研究 目前 还 在 进行 之 中 。 
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5 未 来 展望 

随 着 全 球 气 候 的 改变 ， 科 学 家 预测 到 2100 
年 ， 全 球 平 均 气 温 将 会 有 1.5 一 5.8 的 升 高 ， 
温度 的 变化 将 会 更 加 剧烈 ， 这 将 对 农业 生产 造成 
巨大 的 威胁 (Rosenzweig 等 ，2001) 。 全 球 气温 
每 升 高 一 度 ， 作 物 将 减产 10% CUSDA, 2009). 























要 深刻 认识 温度 的 变化 是 如 何 影响 不 同 作 物 有 性 
生殖 发 育 过 程 。 对 多 数 作 物 而 言 ， 如 棉花 、 鼻 
前、 油菜 ， 其 花粉 发 育 和 受精 过 程 对 热 非 常 敏 
感 。 当 花粉 粒 复 水 、 昔 发 和 开始 生长 时 ， 其 新 陈 
代谢 变 得 非常 活跃 ， 生 长 迅速 ， 接 着 花粉 管 与 胚 
珠 相 互 识 别 ， 随 后 受精 发 生 。 这 些 过 程 非常 精巧 
而 短暂 ， 给 深入 研究 温度 胁迫 对 这 些 过 程 的 影响 
带 来 难度 。 虽 然 我 们 强调 温度 胁迫 对 植物 的 影 
响 ， 但 通常 情况 下 ， 植 物 的 有 性 生殖 在 遭受 温度 
胁迫 的 同时 ， 往 往 同 时 存在 其 它 环境 因子 比如 光 
和 干 量 胁迫 等 。 因 此 ， 无 论 在 育种 实践 中 还 是 生 
理 机 理 的 研究 中 ， 都 应 该 注意 温度 胁迫 和 其 它 环 
境 因 子 的 互 作 ， 这 是 全 面 地 展示 温度 胁迫 植物 有 
性 生殖 现象 所 必须 的 。 同 时 ， 应 该 对 获得 候选 基 
因 片 段 和 相关 基因 突变 体 进行 功能 验证 分 析 ， 以 
及 此 过 程 中 相关 基因 表达 产物 的 分 析 等 ， 深 入 了 
解 植物 有 性 生殖 对 温度 胁迫 的 反应 机 制 ， 为 农 作 
物 育种 提供 扎实 的 理论 依据 。 一 旦 科学 家 详细 解 
析 了 植物 有 性 生殖 对 温度 胁迫 反应 的 机 理 或 其 轮 
廓 中 某 些 关键 环节 ， 就 可 以 利用 分 子 育 种 手段 获 
得 耐 温度 胁迫 的 新 品种 。 

未 来 要 通过 多 种 策略 来 提高 作物 有 性 生殖 对 
各 度 胁迫 的 耐 受 性 ， 植 物 营养 生长 和 生殖 生长 对 
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气候 变 暖 造成 的 粮食 减产 已 经 对 一 些 发 展 中 国家 
造成 严重 的 影响 ,特别 是 在 非洲 撒哈拉 沙漠 南部 
地 区 (sub-Saharan Africa) (Fischer 等 ，2005)。 
2000 年 8 月， 持续 的 高 温和 和 干旱 给 美国 农业 生 
产 造 成 了 4.2 亿美 元 的 经 济 损失 (Mittler, 
2006), 1972 年 ， 持 续 的 高 温 造成 前 苏联 小 麦 大 
幅度 减产 (Battisti and Naylor, 2009), 

目前 许多 作物 正在 被 引种 到 新 的 区 域 ， 适 应 
新 的 气候 变化 。 我 国 大 豆 原 来 主要 种 植 在 中 部 地 









































温度 胁迫 的 耐 受 性 有 很 大 的 不 同 Salem 等 ， 
2007) 。 以 往 在 遗传 育种 过 程 中 ,选择 的 性 状 大 
都 根据 植物 营养 生长 阶段 耐 受 性 而 展开 的 ， 在 未 
来 的 育种 实践 中 ， 作物 有 性 生殖 带 官 的 温度 耐 受 
性 也 应 作为 重要 的 性 状 予以 重视 。 花 粉 粒 的 体外 
萌发 分 析 是 一 种 选择 方法 ， 虽然 它 方便 快捷 ， 但 
受 实验 操作 和 环境 的 影响 较 大 ， 须 多 次 重复 
(Kakani 等 ，2002，2005; Salem 等 ，2007; Singh 等 
2008)， 通 过 温度 胁迫 和 正常 生长 的 植株 相互 杂交 ， 


Ln 














514 云南 植物 研究 


第 32 卷 

















测定 最 终 种 子 的 产量 来 筛选 有 性 生殖 对 温度 胁迫 
具备 较 强 耐 受 性 的 新 品种 将 是 非常 有 效 的 选择 ， 
但 是 这 种 方法 费时 费力 ， 周 期 较 长 (Hedhly 等 ， 
2008)， 我 们 期 待 有 更 好 的 方法 来 替代 。 

以 上 研究 都 是 以 花粉 粒 为 研究 对 象 进行 的 ， 
以 肉 配 子 为 研究 对 象 的 相关 研究 还 未 见报 道 ， 这 
一 方面 可 能 是 由 于 上 肉 配 子 耐 受 温度 胁迫 的 能 力 比 
较 强 ; 另 一 方面 可 能 是 由 于 雌 配 子 始终 典 合 在 植 
物 的 心 皮 中 ， 不 像 花粉 粒 那样 能 够 释放 出 来 ， 容 
易 被 收集 。 即 使 如 此 ， 未 来 也 应 该 加 强 肉 配子 在 
这 方面 的 研究 。 
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新 近 出 版 发 行 的 PRytoKeys 是 一 个 采用 开放 式 同行 评审 体系 运行 的 新 型 植物 系统 学 期 刊 。 其 创办 宗旨 是 在 严格 遵 
循 《 国 际 植物 命名 法 规 》 的 基础 上 ， 力 求 应 用 最 前 沿 的 出 版 技术 传播 生物 多 样 性 信息 。PhytoKeys 充分 利用 了 目前 出 
版 业 在 形式 和 技术 方面 的 革新 成 果 ， 即 CIO 电子 出 版 物 逐 步 与 纸 质 出 版 物 并 行 ， 并 最 终 将 取代 纸 质 出 版 物 ; (2) 新 
型 出 版 模式 “开放 式 获 取 ”(Open Access, OA) 的 应 用 ; (3) 将 电子 注册 、 检 索 和 收藏 管理 相 结合 ， 通 过 分 类 名 称 或 
持久 性 标识 符 〈 如 : 全 球 唯一 标识 符 GUID， 生 命 科 学 标识 符 LSID) 总结 生物 物种 信息 ; COD 基于 第 二 代 互 联网 
(Web 2. O 信息 传播 技术 的 应 用 ， 实 现 对 已 发 表 生 物 学 文章 进行 语义 标记 和 语义 增强 的 功能 。 

PhytoKeys 严格 遵从 最 新 版 的 《国际 植物 命名 法 规 》 中 各 项 规定 ， 并 义务 地 将 新 发 表 的 物种 名 称 链 接 到 《国际 植 
WARRI CIPND 》 和 其 它 与 植物 命名 有 关 的 出 版 刊物 中 。 文 章 发 表 的 同时 ,“ 生 命 百 科 全 书 〈Encyclopedia of Life, 
EOL)” 计 划 将 收录 PhytoKe ys 发 表 文 章 中 所 涉及 的 所 有 新 物种 ， 而 所 有 分 类 单元 的 处 理 都 被 置 于 新 创建 的 支持 和 促进 
开放 式 获取 的 分 类 学 电子 文献 国际 平台 “Plazi” 上 (www. plazi. org), PhytoKeys 所 发 布 的 内 容 包 括 分 类 描述 、 分 类 站 
名 称 、 引 文 和 参考 文献 、 检 索 表 、 地 理 参照 点 和 其 他 分 类 信息 ， 且 其 全 部 文章 均 可 免费 下 载 、 阅 读 、 打 印 和 分 发 。 

PhytoKeys 的 发 表 方式 主要 有 4 种 : (1) 高 分 辨 率 全 彩印 刷 版 本 ; (2) 与 印刷 版 本 一 致 的 PDF 版 本 ; (3) 可 提供 
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